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The experiment presented here was centred on two questions: (1) does 
crowding effect in tadpoles of Bufo calamita influence the size of toadlets at 
metamorphosis? (2) does the crowding effect depend on the density of the 
tadpoles in the total water volume (effective water volume) and/or on their 
density in the accessible water volume (enclosed in a frame)? 


To test these hypotheses, seven groups of tadpoles were ralsed in seven 
basins, all containing the same water volume. in three of these basins the 
accessible water volume was restricted to a tenth by a frame. 


These experiments showed that the crowding effect strongly influences 
the size of freshly metamorphosed toadlets. At a density of five tadpoles per 
litre, growth inhibition was already noticeable. Both the effective and the 
accessible water volume interact with the crowding effect. 


With increasing tadpole density the larval period of the first metamorpho- 
sing toadlets is reduced whereas the time span until 50 X of the animals reach 
metamorphosis is prolonged. 


INTRODUCTION 


Chez la plupart des anoures, la croissance des tétards est ralentie proportionnellement 
à leur densité, ce qui entraîne une taille inféneure à la normale chez les individus juste 
métamorphosés. Ce phénomène est désigné du nom d'effet de masse" ou “crowding 
effect" (KaBiscH, 1990). 


Nous avons supposé que ce phénomène jouait un rôle important chez le crapaud 
calamite (Bufo calamita). En effet, cet anoure pond habituellement une grande quantité 
d'œufs dans des volumes d'eau relativement faibles (voir par ex.: ANDRÉN & NILSON, 1985; 
Banks & BEEBEE, 1987; BREGULLA, 1988; Heusser, 1972); ainsi, la densité des tétards du 
calamite est en général trés élevée dés l'éclosion Cette densité augmente encore avec 
l'asséchement progressif des mares, trés souvent éphémères, qui constituent les frayères les 
plus recherchées par cet anoure. 
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Le premier but de l'expénence présentée ici était de tester deux hypothéses à propos 
du déterminisme de l'effet de masse chez le calamite. 


(1) Hypothése du volume d'eau effectif: Veffet de masse serait déclenché par une 
densité élevée de tétards. 


L'estimation de la densité pose le probléme du volume d'eau dans lequel vivent les 
tétards. Celui-ci peut être bien plus grand que le volume d'eau qui leur est accessible. En 
effet, les eaux stagnantes des biotopes fréquentés par le crapaud calamite sont le plus 
souvent en contact direct avec la nappe phréatique, le substrat de leur fond étant 
fréquemment constitué de gravier et de sable (voir par ex : BEEBEE, 1979; BLANKENHORN, 
1972; BRINKMANN & POPLOUKY, 1987; GROSSENBACHER, 1988; SiNscH, 1988, 1989). Du fait 
du renouvellement de l'eau, le volume d'eau total qui baigne les tétards au cours de leur 
développement est bien plus important que le volume apparent de la frayére (volume d'eau 
accessible). Ainsi, méme dans un habitat restreint et malgré une densité trés élevée, l'effet 
de masse peut étre amorti, à condition, toutefois, que la nourriture soit suffisante. Selon 
cette hypothèse, le mécanisme d'inhibition suppose la dispersion dans le miheu d'un agent 
inhibiteur. 


(2) Hypothèse du volume d'eau accessible: Veffet de masse serait proportionnel à la 
densité des têtards dans le volume d'eau qui leur est accessible. Selon cette hypothèse, le 
mécanisme de l'inhibition reposerait sur les contacts directs entre congénères. 


Le deuxiéme but de cet article est d'évaluer l'influence de l'effet de masse sur la taille 
des jeunes crapauds calamites juste aprés leur métamorphose et sur la durée de leur période 
larvaire. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Les expériences ont été effectuées dans la Halle Est de la pisciculture de la Petite 
Camargue Alsacienne à Saint-Louis (Haut-Rhin, France). 


L'élevage des groupes de tétards a été réalisé dans des bassins circulaires en fibre de 
verre, de 150 + 10 1. Le fond des bassins étant légèrement en forme d'entonnoir, la 
profondeur au bord était de ! cm contre 11 cm au centre (fig. 1). 


Dans tous les bassins, les conditions physiques ont été maintenues constantes 
(température de 24°C, aération continue). Tous les bassins recevaient le méme éclairage. 
L'eau a été changée à peu prés tous les deux jours. La nourriture était composée de 2/5 
de poudre d'ortie, 2/5 de nournture pour poissons rouges, broyée, et 1/5 de granulés pour 
chats. La ration quotidienne était de 24 mg/tétard pendant les deux premières semaines, 
et de 48 mg/tétard par la suite (quantités considérées comme optimum par BEEBEE, 1983). 


Le 13 mai 1991, 7 bassins ont été garnis de frai de calamite pris dans des mares en 
cours d'asséchement de la graviére SASAG à Blotzheim (Haut-Rhin) pendant les nuits des 
11 et 12 mai 1991. La répartition du frai de 6 femelles dans les 7 bassins a été 
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plan: 


bassin cadre avec un fond de filet en nylon, 
contenant contenant 15 | d'eau (-enceinte) 
150 1 d'eau 
coupe: 
LÀ 
180cm 


Fig 1 — Schéma de l'installation utilisée: bassins circulaires de pisciculture avec ou sans enceinte. 


proportionnelle au nombre de tétards par bassin pour réduire le plus possible la variation 
génétique entre les groupes. 


Le nombre total d'œufs a été extrapolé à partir de comptages sur des morceaux de 
cordon de 10 cm de longueur. 


Dans les groupes *1500 se”, ‘3000 se’ et ‘3000 ae’, plus de 100 œufs ne se sont pas 
développés (Tableau I). Le nombre initial de tétards (deuxiéme colonne du Tableau I) a 
été estimé en déduisant le nombre d'œufs non éclos du nombre d'œufs introduits dans les 
bassins. Pour les trois groupes qui comptaient moins de tétards que prévu, on a réduit le 
volume d'eau dans les proportions nécessaires pour obtenir la densité de tétards désirée 
pour l'expérience. Pour ne pas endommager les tétards récemment éclos, on a pris soin 
d'enlever les œufs non développés une fois que les tétards nageaient dans le bassin. 

Afin de restreindre le volume d'eau disponible, une enceinte perméable de 50 x 50 cm 
a été installée à l’intérieur de 3 des 7 bassins. Le cadre de cette enceinte était en bois et son 
fond consistait en un filet trés fin en nylon (taille de la maille: 1,1 x 1,1 mm). Une 
mouture grossiére de la nourriture l'empéchait de tomber à travers les mailles du filet de 
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Tableau I. — Noms des 7 groupes, conditions de l'expénence et résultats: 

d (vol. effectif): densité de tétards dans le volume d'eau effectif (150 1). 

d (vol. accessible): densité de tétards dans le volume accessible, c'est-à-dire dans 
le volume d'eau dans lequel ils pouvaient se mouvoir librement (15 1 avec enceinte, 150 
1 sans enceinte). Le nombre des tétards éclos n'était pas exactement identique dans 
tous les bassins et l'adjonction d'autres tétards aprés l'éclosion était contre-indiquée. 
On a donc choisi de réduire le volume d'eau, chez les trois groupes (suivis 
d'astérisques) qui comptaient moins de tétards que prévu, dans les proportions 
nécessaires pour obtenir la densité de tétards désirée pour l'expérience. Ainsi le 
volume d'eau était, aprés cet ajustement, de 140 1 pour les groupes (*) et (**) et de 
120 1 pour le groupe (***). 

Jours de mensuration: jours aprés l'éclosion oà des échantillons de crapauds 
récemment métamorphosés furent prélevés pour mensuration de leur longueur. 

n: nombre total des crapauds mesurés. 


nom du groupe | nombre |avec/sans d (vol. ours de 
ee | iei laca stet Eee] mensuration |^. 
Liso:ses 221 
ef L-9 [t4 ee en 
LIE E 
ie pu sue 

t isoo | mc —]-39 71-309 7T [X53 818:182857] 
[3000 se |-2200-| ws —| 2971 [2071 dou 
[3000 ae'*** | 2400 | avec | 20/1 | 20071][1:3:13/16/18;20] 57] 


l'enceinte. Les tétards de tous les groupes expérimentaux avaient ainsi accés à la méme 
quantité de nourriture. 


Un diffuseur placé sous ce filet assurait la circulation de l'eau entre l'intérieur et 
l'extérieur de l'enceinte. A l'intérieur de celle-ci, la profondeur de l'eau était de 6 cm et le 
volume d'eau de 15 1, soit 10 % du volume d'eau effectif contenu dans le bassin où se 
trouvait l'enceinte (fig. 1). 


Pour chaque groupe, on a relevé le temps écoulé entre l'éclosion et la métamorphose 
des premiers tétards (Met 1), le temps entre les premières métamorphoses et le moment où 
environ 50 % des tétards avaient achevé leur métamorphose (Met 50 %), et la longueur 
moyenne (de la pointe du museau à l'extrémité de l'urostyle) des crapelets à la 
métamorphose (plusieurs échantillons pendant la période Met 50 %, Tableau I). Les 
tétards et les jeunes crapauds morts ont été retirés journellement pendant toute la durée 
de l'expérimentation. Le nombre des jeunes crapauds évacués des bassins n'ayant été 
qu'estimé, les durées Met 50 % obtenues peuvent comporter une erreur d'environ + 2 
jours. 


Aprés l'expérience, tous les crapelets ont été relâchés dans la gravière. 
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RÉSULTATS 


L'analyse de variance à deux facteurs montre que la présence de l'enceinte et la densité 
de tétards influencent la taille à la métamorphose (F/densité, „4 = 251,6, P = 0,0001; 
F/enceinte, 354 = 108,2, P = 0,0001). De plus, l'interaction entre ces deux facteurs est 
aussi significative (F/densité x enceinte, w, = 24,4, P = 0,0001). 


A la métamorphose, les jeunes crapauds du groupe ‘150 se’ étaient de loin les plus 
grands, suivis de ceux des groupes ‘700 se' et ‘1500 se’ (fig. 2). Les jeunes crapauds du 
groupe ‘700 ae’ occupaient une position intermédiaire En revanche, les crapauds des 
groupes ‘1500 ae’, ‘3000 se’ et ‘3000 ae’, aux longueurs moyennes à peu près égales, étaient 
sensiblement plus petits que ceux des quatre autres groupes. 


La réduction du volume d’eau accessible aux têtards (le volume d’eau effectif restant 
le méme) a eu des conséquences importantes, ce qui apparaît clairement lorsqu'on compare 
les groupes '700 se’ et ‘700 ae’ et les groupes ‘1500 se’ et ‘1500 ae”. L'hypothése du rôle 
du volume d'eau accessible peut donc étre retenue. 


Le volume d'eau accessible n'a cependant pas été le seul facteur responsable de l'effet 
de masse dans l'expérience. Si tel avait été le cas, l'effet de masse aurait dû être plus fort 
— ou du moins aussi fort - dans le groupe ‘700 ae’ que dans le groupe ‘3000 se’, étant 
donné que les tétards du groupe '700 ae' ne disposaient chacun en moyenne que de 20 ml 
(ce qui correspond à une densité de 50 têtards / | dans le volume accessible), alors que ceux 
du groupe ‘3000 se’ disposaient de 50 ml (soit 20 tétards / 1). Or, les crapauds du groupe 
“700 ae’ sont devenus plus grands que ceux du groupe '3000 se’. La première hypothèse, 
selon laquelle l'effet de masse dépend du volume d'eau effectif, est donc également 
acceptable. 


L'expérience montre cependant aussi les limites de l'influence de la densité: à partir 
d'un certain seuil, l'influence d'une augmentation de la densité sur l'effet de masse est de 
plus en plus faible (fig. 2). Ainsi, l'augmentation du nombre de tétards entre le groupe 
*1500 ae’ et le groupe '3000 ae’, qui présentent les plus fortes densités, n'entraine pas une 
réduction significative de la taille des jeunes crapauds, comme le montre le test t (t — 
—0,159, P — 0,87). 

La durée du développement des premiers tétards (Met 1) ainsi que la durée qui sépare 
les premiéres métamorphoses du moment oü la moitié des tétards ont achevé leur 
métamorphose (Met 50 %) a beaucoup varié d'un groupe à l'autre (fig. 3). 

Plus les animaux étaient grands à la métamorphose, c'est-à-dire plus l'effet de masse 
était faible, plus la durée Met 1 a été longue (n = 6, coefficient de corrélation linéaire r 
— 0,93, P = 0,006; fig. 3a), et plus la durée Met 50 % a été brève (n — 7, coefficient de 
corrélation linéaire r = —0,76, P = 0,033; fig. 3b). 

A l'intérieur des groupes, il n'y a pas eu de différence de taille significative entre les 
crapauds qui s'étaient métamorphosés les premiers et ceux qui s'étaient métamorphosés les 
derniers. 
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taille (mm) 


150se 700se  1500se 3000se  700ae  1500ae 3000 ae 
groupe 


Fig.2 - Taille à la métamorphose des têtards des différents groupes. La moyenne de chaque groupe 
est indiquée par la ligne dans la boite, les extrémités de la boite indiquent la déviation standard, 
et les barres l'intervalle de confiance de 95% Le test de comparaison de moyennes 
Student-Newman-Keuls entre les moyennes de tous les groupes montre l'ordre suivant: 150se > 
700se = 1500se > 700ac > 3000se = 1500ae = 3000ae. 


Dans tous les groupes expérimentaux, le taux de mortalité jusqu’à la hbération des 
animaux est resté en-dessous de 10 %. La mortalité la plus élevée a été observée dans le 
groupe ‘1500 ae’ avec 103 tétards morts (soit 7 %) et 15 crapauds juvéniles morts (soit 2 % 
des 750 crapauds métamorphosés). La mortalité la plus faible a été observée dans le groupe 
“700 ae’ (15 tétards soit 2 % et 12 crapauds juvéniles soit 3.5 %). 


DISCUSSION 


La comparaison des moyennes des tailles des crapauds récemment métamorphosés des 
7 groupes expérimentaux permet de constater que la densité des tétards dans le volume 
d'eau accessible (limité par l'enceinte dans 3 des 7 groupes) a une influence sur la 
croissance des tétards. Par ailleurs, il s'avére que la croissance dépend aussi de la densité 
dans le volume d'eau effectif (volume d'eau dans tout le bassin). 


On peut donc supposer que les eaux stagnantes à substrat de gravier où la nappe 
phréatique affleure, qui constituent, dans le Fossé Rhénan, les frayéres les plus propices 
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1500 sc 


Met1 (jours) 


o 


3000 sc 


3000 ac 
1500ac 


JE 76 18 8 8.2 284 86 88 9 92 294 
taille moyenne (mm) 


b) 


3000 ac 
1500 ac 


Met 50% (jours) 


7 8 9 10 11 12 13 
taille moyenne (mm) 


Fig 3 — Dans cette figure, la taille moyenne à la métamorphose a été prise comme indicateur de 
l'intensité de l'effet de masse Dans les deux graphiques, l'intensité de l'effet de masse diminue 
donc de gauche à droite. (a) Moins l'effet de masse est important (plus les tailles moyennes sont 
grandes), plus le laps de temps jusqu'aux premières métamorphoses (Met 1) est long (n = 6, r 
= 0.93, P = 0 006) (b) En revanche, moins l'effet de masse est important, plus le laps de temps 
entre les premières métamorphoses et la métamorphose de 50 % des tétards (Met 50 %) est court 
(n = 7,r ~ —0.76, P = 0.033). (Pour le groupe ‘150 se’ la durée Met 1 manque, la date 
d'éclosion ayant fait l'objet d'un oubli.) 
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au calamite, comportent un moindre risque d’effet de masse que des mares colmatées sans 
contact avec la nappe phréatique; mais le contact avec la nappe n'empêche pas que, 
lorsque la densité est élevée, l'effet de masse se manifeste aussi, d'autant plus que le volume 
d'eau accessible de ces sites est souvent trés restreint. 


Récemment, BeeBee (1991), BEEBEE & Wowc (1992) et Grirrirs et al. (1993) ont 
identifié, chez le crapaud calamute (Bufo calamita), l'algue dépigmentée Prototheca 
richards: comme agent de l'effet de masse. Dans le modèle étabh par BEEBEE & WONG 
(1992), seul le manque de nourriture est mis en corrélation avec l'augmentation 
des Prototheca dans l'eau, avec le renforcement de leur excrétion par les tétards. Selon 
ce modèle, la coprophagie des tétards, et avec celle-ci l'effet de masse, ne devraient donc 
pas augmenter en cas de haute densité des tétards tant que le nourrissage reste suffi- 
sant. 


L'expérience présentée ici, tout comme celle de GnirrrrHs et al. (1993), prouve en 
revanche que la densité des tétards en elle-méme peut étre responsable de l'effet de masse. 
En effet, la quantité de nourriture par tétard a été suffisante pour les 7 groupes et ce 
facteur n'a donc pas pu limiter la croissance des têtards de certains groupes seulement. 


En 1993, MiRANDA & Pisan ont effectué des expériences de laboratoire sur l'effet de 
masse chez les tétards de Bufo arenarum. Chez cette espéce, une densité élevée de tétards 
parait aussi pouvoir déclencher l'effet de masse. MIRANDA & PisANÓ présument que les 
tétards perçoivent la densité au moyen de la vue. 


Lors de l'expérience présentée ici, les plus grands sujets du groupe '700 se’, pour lequel 
la densité des têtards s'élevait à 5 tétards par litre d'eau, ont juste atteint, à la fin de leur 
métamorphose, la taille des crapelets du groupe ‘150 se’, pour lequel la densité était d'un 
seul tétard par litre. Une densité de 5 larves par litre d'eau a donc suffi pour provoquer 
un important effet de masse. 


Les tailles moyennes du groupe ‘1500 ae’ et du groupe ‘3000 ae’ ne sont pas 
significativement différentes. On peut ainsi supposer qu'à partir d'une certaine densité 
l'effet de masse atteint son intensité maximale et qu'une augmentation supplémentaire de 
la densité n'entraine plus une accentuation de cet effet, à condition que les facteurs 
abiotiques et la quantité de nourriture ne changent pas Il s'agit donc d'un phénoméne de 
saturation. D'aprés nos résultats, l'effet de masse a atteint son intensité maximum à partir 
d'une densité de 10 à 20 tétards par litre. 


Il ressort des données présentées ci-dessus que les tétards du crapaud calamite se 
métamorphosent à des tailles variables, à partir d'un minimum d'environ 7 mm (les tailles 
moyennes des groupes *1500 ae’, ‘3000 se' et ‘3000 ae’ dans la fig. 2). 


Des jeunes crapauds élevés sans effet de masse pendant leur phase larvaire pourraient 
avoir une survie plus élevée que des crapauds qui ont subi un effet de masse, l'avantage 
de taille des premiers pouvant les rendre plus aptes à chercher leur nourriture, à échapper 
à la prédation, à s'enfouir en automne et à préparer des réserves pour l'hibernation. SMITH 
(1987) a pu en effet démontrer sur le terrain que, chez Pseudacris triseriata, les individus 
qui atteignent la plus grande taille à la métamorphose ont significativement plus de 
chances d'atteindre la maturité sexuelle que les plus petits. Dans une étude semblable, 
PFENNIG et al. (1991) sont arrivés au même résultat chez Scaphiopus multiplicatus. 
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Chez la plupart des amphibiens, l'effet de masse induit une prolongation de la période 
larvaire (BROCKELMAN, 1969; MIRANDA & PisaNÓ, 1993; NEWMAN, 1987; SMITH, 1987; 
SMiTH-GILL & BERVEN, 1979; WiLBUR, 1976). Ceci se vérifie également pour le crapaud 
calamite comme le montrent nos résultats. Il faut cependant noter que BEEBEE & BEEBEE 
(1978) ont obtenu des résultats contraires. 


La différence entre Met 1 et Met 50 * est particuliérement élevée pour les groupes 
à forte densité. Cette différence s'explique par le fait que, dans ces groupes, quelques rares 
tétards se sont métamorphosés aprés un développement court, tandis que la majorité des 
larves présentaient un développement particuliérement long. Ce phénomène est sans doute 
lié à l'effet de masse. Il a aussi été observé par MiRANDA & PisANÓ (1993) chez Bufo 
arenarum. 


Dans cette expérience, tout comme dans celles de GRIFFITHS et al. (1993) avec Bufo 
calamita et celles de MIRANDA & PrsANÓ (1993) avec Bufo arenarum, mais contrairement 
à ce que BROCKELMAN (1969) a décnt pour Bufo americanus, aucune augmentation 
de mortalité n'a été observée à forte densité, m pendant la période larvaire ni au cours 
de la métamorphose. Le taux de mortalité est resté en-dessous de 10 % dans tous les 
groupes. 


L'influence de l'effet de masse sur la survie des jeunes crapauds dans les populations 
naturelles fera de notre part l'objet d'observations de terrain. 


RÉsUMÉ 


L'expérience présentée a été centrée sur deux questions: (1) dans quelle mesure l'effet 
de masse chez les tétards du crapaud calamite (Bufo calamita) influence-t-il la taille des 
crapauds à la métamorphose? (2) l'effet de masse dépend-i! de la densité des tétards dans 
le volume total d'eau qui les baigne (volume d'eau effectif) et/ou de la densité des tétards 
dans le volume d'eau qui leur est accessible? 


Pour tester ces hypothéses, des groupes de tétards ont été élevés dans des bassins 
contenant tous la méme quantité d'eau. Dans trois des sept bassins, le volume d'eau 
accessible aux tétards a été réduit à un dixième du contenu effectif au moyen d'une 
enceinte, faite d'un filet fin. 


Les résultats montrent que l'effet de masse influence trés fortement la taille des 
crapelets à la métamorphose. Il suffit d'une densité de cinq tétards par litre d'eau pour que 
la croissance soit inhibée Le volume d'eau effectif et le volume d'eau accessible jouent 
Tun et l’autre un rôle dans le mécanisme de l'effet de masse. Une augmentation de den- 
sité entraine un raccourcissement de la période larvaire des tétards qui se métamorpho- 
sent les premiers, mais aussi une augmentation de la variation de la durée du 
développement. 
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